Martin Volf

Chemicka diverzita rostlin -
dusledek zavodu ve zbrojeni
s bylozravym hmyzem?

S vice nez 300 tisici popsanymi druhy patii cévnaté rostliny k nejbohatsim a nej-
uspésnéjsim skupinam mnohobunécnych organismu. Zvlasté v tropickych
oblastech je diverzita cévnatych rostlin napadna — napr. jediny hektar tropic-
kého lesa v Ekvadoru muze hostit az téméf 500 druhi stromu. S druhovym
bohatstvim rostlin ale muZe sméle souperit pestré mnozstvi chemickych latek,
které rostliny produkuji jako obranu pfed bylozravym hmyzem.

Od doby, kdy némecky lékarnik Friedrich
Wilhelm Sertiirner pied vice nez 200 lety
izoloval z opia morfin, bylo popsano pies
200 tisic sekundarnich metabolitd produ-
kovanych rostlinami. Zahrnuji alkaloidy
(jako je morfin nebo kofein), glukosinola-
ty (zptisobujici pal¢ivou chut hofcice nebo
k¥enu), terpeny (obsaZené tfeba v prysky-
Tici a zpasobujici jeji typickou viini), poly-
fenoly (rtizné rostlinné pigmenty nebo
tfisloviny ovliviiujici typickou chut cer-
veného vina) a mnoho dalsich. Na rozdil
od produktti primérniho metabolismu,
které se podileji pfimo na stavbé rostlin-
nych pletiv, slouzi sekundarni metaboli-
ty celé fadé jinych tcelt. Jejich vyznam
pro lidskou medicinu, primysl, ale tieba
i gastronomii byl rozpoznan téméf oka-
mzité, vyznam pro samotné rostliny ale
zustaval dlouho nepoznany. Dlouhou dobu
byly pokladany v podstaté za odpadni lat-
ky bez vétsiho vlivu na fyziologické pro-
cesy rostlin nebo jejich interakce s ostat-
nimi organismy. Situace se zac¢ala ménit
az ve druhé poloviné 20. stoleti, kdy se
tlohou sekundérnich metabolitt v rostli-
néch a jejich interakcich s dalsimi orga-
nismy zacala zabyvat fada ekologi. Dnes
jsou obecné ptijimany jako dilezité latky,
kterym cévnaté rostliny alespon zcasti

vdéci za svou tspésnost. Vyzkum evoluc-
nich procest, jimiZ je diverzita sekundar-
nich metabolitd utvarena, proto patii mezi
dilezita témata moderni ekologie.

Velké mnozstvi sekundarnich metabo-
litt rostlindm slouzi jako obrana pfed ne-
piiznivymi vlastnostmi prostfedi, pfed
patogeny nebo bylozravci. Zvlasté bylo-
zravy hmyz se zda byt dtlezitym fakto-
rem selekce rostlin na zakladé jejich che-
mického slozeni{ a produkce jedovatych
nebo hmyz odpuzujicich metabolitt. V po-
loviné 60. let 20. stoleti formulovali Paul
R. Ehrlich a Peter H. Raven (1964) svou
koevolué¢ni teorii tykajici se bylozravého
hmyzu, rostlin a jejich chemické obrany.
Tato teorie pfedpoklddd, Ze diverzita rost-
linnych sekundarnich metabolitt je vy-
sledkem ,,zavodt ve zbrojeni“ mezi rost-
linami a byloZravym hmyzem. Stru¢né ji
1ze shrnout tak, Ze zatimco rostliny se sna-
z{ vyvinout co nejic¢innéjsi obranu, hmyz
prichézi se stale lepsimi behavioralnimi,
morfologickymi a fyziologickymi adapta-
cemi, aby novy zptisob obrany ptrekonal.
Alesporti podle této teorie by se tak rostli-
ny mély béhem své evoluce stavat stéle
toxictéjsimi a prichazet s novymi forma-
mi sekundédrnich metabolitt, poskytuji-
cimi ochranu pfed stale 1épe adaptovanym

hmyzem. Takova eskalace chemické obra-
ny byla skute¢né zaznamendana v pfipadé
nékterych skupin rostlin. Napt. odvozené
druhy klejich (Asclepias), bfezuli (Burse-
ra) nebo fikovnikt (Ficus) obsahuji vétsi
mnozstvi nékterych sekundarnich meta-
bolitti nez jejich bazalni p¥ibuzni (Agrawal
a kol. 2008, Becerra a kol. 2009, Volf a kol.
2018). Nicméné v redlnych pfirodnich
podminkach je situace tasto mnohem
komplikovangjsi. Je to ddno zejména tim,
ze rizné druhy hmyzu reaguji na chemic-
ké latky produkované rostlinami rtiznym
zpusobem.

Jedovaté sekundéarni metabolity skutec-
né mohou rostliny dobfe ochranit pied
neadaptovanymi druhy byloZravci. I pies
vysokou toxicitu nékterych latek obsaze-
nych v rostlinnych pletivech se ale cela
fada specializovanych druht hmyzu do-
kézala na chemickou obranu svych hosti-
telskych rostlin skvéle adaptovat. Napf.
klejichy hosti jen minimum druhi bylo-
zravého hmyzu, protoze bézné druhy
nejsou schopné se s jejich sekundarnimi
metabolity vyporadat. Nékteré druhy kle-
jich totiz produkuji velké mnozstvi latexu,
ktery hmyzu zalepuje ustni tstroji, a navic
obsahuji mnozstvi silné jedovatych karde-
nolidd. Tyto steroidni latky blokuji pfenos
sodnych a draselnych ionti pfes bunéc-
nou membréanu, a jsou tedy toxické pro
velkou ¢ast organismi. Pfesto se na ame-
rickych klejichach vyskytuje nékolik druht
hmyzu, ktery se témito silné jedovatymi
rostlinami dokaZe Zivit. Kromé housenek
zndmého monarchy st¢hovavého (Danaus
plexippus, obr. 1) jde tfeba o tesafiky rodu
Tetraopes. Tyto druhy si vyvinuly celou
skalu zpusobt, jak se s toxickou potravou
vypotradat. V prvni fadé zahrnuj{ beha-
viordlni adaptace, jako je pfekousavani
mléc¢nic, které v kone¢ném vysledku brani
pfivodu latexu a sekundéarnich metaboliti
do listu, jimz se dany hmyz pravé zivi.
U monarcht navic doslo ke zméndm ve
struktute proteini zajistujicich p¥enos
Na* a K* iontid, které ¢aste¢né branf ne-
gativnim tu¢inkim kardenolidd. Kromé
toho jsou monarchové i zminéni tesatici
schopni uklddat jedovaté latky z hostitel-
ské rostliny ve svém téle, ¢imz se stavaji
nechutnymi nebo pfimo jedovatymi i sami
pro své predatory, coz jim pfinasi nemalé
vyhody (upozoriiuje na to i jejich napad-
né varovné — aposematické zbarveni).
Mezi hmyzem pfitom v tomto sméru ne-
predstavuji ojedinély pfipad. V tropickych
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1a2 Housenka monarchy stéhovavého
(Danaus plexippus, obr. 1) poZirajici

list klejichy (Asclepias sp.). Klejichy
obsahuji v latexu Fadu toxickych latek.

V levém dolnim rohu snimku je patrné,
ze housenka prekousala hlavni Zilku
listu, aby pfivodu latexu zabranila.

Jiné druhy hmyzu se toxickym sekundar-
nim metabolitim vyhybaji tim, Ze listy
neokusuji, ale saji rostlinné stavy (2).
Diky tomu tolik nenarusuji rostlinna
pletiva a konzumuji daleko méné sekun-
darnich metabolit. Na snimku ostno-
hibetka kfovinné (Centrotus cornutus),
zijici na rznych druzich listnatych
stromii v Ceské republice.

Foto M. Volf (obr. 1) a T. Holicové (2)

3 DPrastevnici rodu Asota z lesti Papuy
Nové Guineje. Tito prastevnici jsou vy-
strazné zbarveni a fada druht obsahuje
jedovaté alkaloidy, které ziejmé ziskavaji
ze svych hostitelskych rostlin. Zobrazené
druhy zahrnuji dospélce a housenky

A. caricae (a-b), A. plana (c—d)

a A. versicolor (e—f). Dfive byl rod Asota
nékterymi autory fazen do celedi
prastevnikoviti (Arctiidae). Dnes nédlezi
do celedi Erebidae, podceledi Aganainae.
ProtoZe ani jedna ze skupin nema ceské
jméno, pouzivdm v tomto ¢lanku mirné
zjednodusujici oznaceni ,,pfastevnici®.
Snimky prevzaty se souhlasem spravce
databéze Caterpillars feeding on New
Guinea plants (http://baloun.entu.cas.cz/
png/caterpillars/; © Binatang Research
Centre)

4 a5 Nekteré mandelinky, jako tfeba
Chrysomela cuprea (obr. 4), patii mezi
specializované druhy bylozravého hmyzu
zijictho na vrbach. Jejich larvy (5) pfemé-
nuji salicylaty vrb na salicylaldehyd,
ktery vyuzivaji jako obranu pfed bezobrat-
lymi predatory. Foto M. Volf

oblastech jihovychodni Asie se vyskytuji
prastevnici rodu Asota, ktefi se vyznacuji
kontrastné zbarvenymi dospélci a hou-
senkami (obr. 3). Jako hostitelské rostliny
jim slouzi napf. rizné druhy fikovnikd.
V ramci naseho vyzkumu jsme zjistili, ze

Ziva 4/2020

© Nakladatelstvi Academia, SSC AV CR, v. v. i.,

housenky prastevnikt rodu Asota davaji
pfednost fikovnikiim s vy$§im obsahem
alkaloidt (Volf a kol. 2018). Pro vétsinu
ostatnfho byloZravého hmyzu jsou toxické,
ne vsak pro tyto pfastevniky. Ti patrné do-
vedou uklddat alkaloidy do svych tkéni
a zfejmé jim slouZzi jako obrana p¥ed pre-
détory, stejné jako v pfipadé housenek
monarchti nebo tesafikt zminénych vyse.
Prastevnici jsou nésledné do té miry jedo-
vati, Ze uz p¥i pouhém fyzickém kontaktu
zpusobuji u nékterych lidi extrémné silné
alergické reakce. P¥i masovém vyskytu je-
jich housenek byly dokonce zaznamenany
pfipady hromadného lepidopterismu pii-
pominajictho svym pribéhem infekéni
hore¢nata onemocnéni (Wills a kol. 2016).

Pro piiklady bylozravého hmyzu, ktery
vyuziva sekundarni metabolity hostitel-
skych rostlin, ale neni tieba chodit zvlast
daleko. V Ceské republice se na vrbach
(Salix) b&zné vyskytuje pestrd skala druht
hmyzu. Proti fadé hmyzich bylozravct se
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vrby docela tspésné brani pomoci salicyla-
th. Ackoli salicylaty nasly pozitivni uplat-
néni v medicing jako latky s protizdnétli-
vymi a antipyretickymi a¢inky (konkrétné
salicin slouzil jako zdroj aspirinu), hmyzu
obecné vadi a zna¢ny pocet jeho druht
odpuzuji. Nékteré rody mandelinek (napf.
Chrysomelanebo Phratora) se pozirani lis-
t& vrb s vysokym obsahem salicylatt ale
dokézaly pfizptsobit (obr. 4 a 5). Tyto latky
ziskané z potravy pfemeériuji na salicylalde-
hyd, ktery larvy vylucuji ze zl4z na zadec-
ku. Vylougeny sekret jim slouzi jako i¢inna
obrana pred bezobratlymi predatory, jako
jsou mravenci nebo slunécka, ale pro ¢loveé-
ka nejsou tyto larvy nijak nebezpecné.

Cela fada dalsich takto adaptovanych
druht hmyzu proto ve vysledku upfednost-
nluje hostitelské rostliny s vysokym obsa-
hem chemickych latek s pivodné obran-
nou funkci. Stejné jako v ptipadé zédvodiu
ve zbrojeni mezi svétovymi mocnostmi
iinvestice, kterou si do své obrany mohou
dovolit rostliny, mé své limity. Vyvijet sta-
le nové a stale toxictéjsi latky neni vzdy
nejlepsim feSenim, protoZze hmyz by se
Casem patrné stejné dokdzal prizpisobit.
Proto rostliny vyuzivaji i alternativni evo-
lucni strategie, jak se s podobné specializo-
vanymi bylozravci vyporadat. Takovych
strategii je vice, z hlediska evoluce sekun-
darnich metaboliti a jejich diverzity je ale
zésadn{ zejména divergence obrannych
mechanismi mezi pfibuznymi rostlinny-
mi druhy.

Divergence jako dalsi zdroj

chemické diverzity rostlin

Pfi zkoumaéni evoluce chemické obrany
raznych skupin rostlin bylo zjisténo, ze
jednotlivé druhy jsou si ¢asto chemicky
méné podobné, jinymi slovy jsou rizno-
rodéjsi, nez by odpovidalo jejich blizkym
pfibuzenskym vztahtim. To se tyka zejmé-
na mnoha tropickych rodt, jako je peptov-
nik (Piper), inga (Inga), psychotrie (Psy-
chotria) nebo jiZz vy$e zminény fikovnik
a bfezule (napf. Volf a kol. 2019). A plati
to pfedevsim pro druhy, které jsou sym-
patrické — vyskytuji se v rdmci stejného
areédlu (obr. 6-9). Pro¢ ale k takové diver-
genci dochazi? Jednim z divod je zfej-
mé tlak ze strany specializovaného hmy-
zu, ktery se dokdzal adaptovat na toxické
metabolity svych hostitelt. Pokud by napt.
v8echny druhy fikovnikid v niZinnych le-
sich Papuy Nové Guineje produkovaly vel-
ké mnozstvi alkaloidt, pfedstavovaly by
skvély zdroj potravy pro prastevniky rodu
Asota. Tém by se na nich vyborné datilo,
dosahovali by vysokych popula¢nich hus-
tot a hostitelské fikovniky by snadno zdeci-
movali. Pokud se v8ak od sebe jednotlivé
druhy fikovnik rostouci pospolu v jed-
nom lese znac¢né lisi a alkaloidy produku-
ji jen nékteré z nich, nejsou napadeny
prastevniky vSechny, ale jen nékteré druhy.
Préastevnici tak maji k dispozici omezenéj-
§i zdroj potravy a mohou pusobit svym
hostiteltim mensi poskozeni. Druhy fikov-
nika, které neprodukuji alkaloidy, sice
nejsou tolik ohroZeny pfastevniky, zato se
museji vyporadat s jinymi druhy bylozra-
vého hmyzu. Mohou se stat vici poskoze-
ni odolnymi, lépe vyuzivat dostupné zdro-
je a snadnéji nahrazovat ztraty zptisobené
herbivornim hmyzem. P¥ipadné mohou
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zacit produkovat jinou skupinu obrannych
sekundérnich metabolitt, coZ nasledné
zvysuje chemickou diverzitu v ramci celé-
ho rodu Ficus.

Nase vysledky naznacuji, Ze k vysoké
diverzité rostlinnych sekundéarnich meta-
bolitt pfispivaji jak ,,zavody ve zbrojeni”
a eskalace obrannych mechanismi, tak di-
vergence. Zatimco eskalace podporuje ze-
jména vy$si diverzitu a toxicitu metabolitd
obsazenych v jednotlivych druzich rostlin,
divergence pfispiva k celkovym rozdilim
mezi jednotlivymi druhy rostlin, ale nékdy
ijejich genotypy. Mechanismy se samo-
zfejmé& navzajem nevylucuji a u nékterych
skupin rostlin se na riznorodosti sekun-
darnich metabolit podileji oba evoluéni
procesy. Je ale pravda, Ze divergence byla
zaznamenana zvlasté v tropech, kde se
¢asto pfibuzné druhy rostlin vyskytuji po-
spolu a jsou vystaveny utokim Sirokého
spektra specializovaného bylozravého
hmyzu. Divergence mezi takovymi druhy
rostlin je patrné jednim z ddvodi, pro¢
jsou tropické lesy z hlediska rostlinnych
chemickych latek daleko pestiejsi nez lesy
mirného pasu (Sedio a kol. 2018).

Chemicka diverzita rostlin
podporuje diverzitu hmyzu
Zavérem je tfeba dodat, Ze stejné jako tlak
ze strany bylozravého hmyzu ovliviiuje
evoluci obrannych mechanismi rostlin,
ovliviiuje diverzita sekundarnich metabo-
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6 az9 Fikovnik (Ficus) patfi mezi dru-
hové nejpocetnéjsi rody rostlin. Vykazuje
velkou morfologickou variabilitu. Jednot-
livé druhy se lisi i obsahem chemickych
latek. Nekteré jsou bohaté na alkaloidy,
jiné na protedazy, triterpeny nebo poly-
fenoly. Na snimcich fikovniky F. gul
(obr. 6), F. crassipes (7), F. racemosa (8)

a F. congesta (9) ze Sulawesi a Austrélie.
Vétsina téchto druht (kromé F. crassi-
pes) roste i na Papui Nové Guineji.

Foto S. T. Segar, s laskavym svolenim

litd diverzitu hmyzu. Celkové je pestra
a uc¢inné chemicka obrana pro rostliny
samoziejmé prospésnd a pomdaha jim se
proti byloZzravému hmyzu branit. V urci-
tych pfipadech ale mize chemicka diver-
zita rostlin nebo jejich extrémni toxicita
pfispivat ke vzniku novych druht hmyzu.
Jako u vyse uvedenych tesatikii rodu Te-
traopes, ktefi se zivi pletivy silné jedova-
tych klejich. Pravé znacna toxicita jejich
hostitelskych rostlin je nejspise jednim
z dtvodt, ktery vedl k tomu, Ze tesafici
maji extrémné tizké vazby se svymi hosti-
teli. Na rtznych druzich klejich tak ziji
razné druhy tesafikd, coZ naznacuje, Ze
specializace na silné toxické hostitele
mohla podpofit vznik novych druht v této
skupiné brouki (Farrell a Mitter 1998).
Rozdily v chemickém sloZeni zptisobené
divergenci mezi rliznymi hostiteli vedou
dokonce k vy$si diverzité hmyzu na drovni
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celych spolecenstev (vétsim rozdilam ve
sloZeni spolecenstev herbivort), protoze
vétsina druhd hmyzu dava pfednost tro-
chu odlisnému sloZeni potravy. Tento jev
je i pro amatérského entomologa v pfirodé
snadno pozorovatelny — zkuste si srovnat
zastoupeni druhd mandelinek a housenek
napt. mezi vrbou popelavou (S. cinerea)
a v. nachovou (S. purpurea). Oba druhy
vrb jsou chemicky velmi rozdilné a hosti
do urc¢ité miry odlisnd spole¢enstva hmy-
zu. Pokud na podmacené louce rostou
obé vrby, je pravdépodobné, Ze se na dané
lokalité vyskytuje i vice druhti bylozra-
vého hmyzu. Tato souvislost je pomérné
dobte zdokumentovana z fady jinych sys-
tému — obecné plati, Ze chemicky pestra
spolecenstva rostlin hosti pestra spolecen-
stva hmyzu. Rostliny a herbivorni hmyz se
tak ovliviiuji navzédjem a jejich interakce,
v nichZz sekundarni metabolity hraji zasad-
ni roli, pfedstavuji kli¢ k pochopeni pro-
cest pfispivajicich k ohromné druhové
pestrosti obou skupin.
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